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摘要 : 全 球 气候 变化 背景 下 ， 研 究 树木 不 同 种 源 对 干旱 - 复 水 的 生理 生态 响应 ， 将 有 助 于 理 
解 种 源 地 气候 条 件 对 树木 抗旱 性 的 影响 , 可 为 未 来 森林 的 经 营 与 管理 提供 理论 参考 。 该 研究 
以 广东 与 福建 种 源 木 荷 为 对 象 , 通过 盆栽 控 水 方式 模拟 干旱 及 复 水 条 件 , 研究 木 荷 两 个 种 源 
的 水 力 及 碳 生理 特征 、 膊 所 酸 Pro) Ao SUL NE (SOD) 对 干旱 - 复 水 的 响应 。 结 果 
表明 : (1) 对 照 情 况 下 ， 广 东 种 源 木 荷 的 茎 木质 部 水 势 (WWyem )、 叶 片 相对 含水 量 (RWC)、 
光合 速率 (Asat) 与 气孔 uh (Gs) 均 低 于 福建 种 源 的 木 荷 。(2) 两 个 种 源 木 荷 的 水 力 特 征 、 
Pro 与 SOD 对 干旱 - 复 水 的 响应 呈 一 致 趋势 ， 其 中 于 yem、RWC 与 Pro 均 能 较 快 恢复 至 对 照 
水 平 ， 而 茎 木质 部 栓塞 程度 与 SOD 未 恢复 至 对 照 水 平 。(3 ) 福建 种 源 木 荷 叶片 的 Asa 对 干 
早 的 敏感 性 较 广东 种 源 的 高 ， ee (4) 复 水 后 福建 种 源 
木 荷 NSC 的 恢复 速率 高 于 广东 种 源 。 综 上 所 述 ， 福 建 与 广东 种 源 木 荷 均 不 能 通过 短期 复 水 
(30 d) 来 广东 种 源 木 荷 的 光合 速率 能 够 更 快 的 恢复 至 对 照 水 平 ， 
但 其 光合 速率 低 于 福建 种 源 的 木 荷 ， 并 且 其 NSC 的 恢复 能 力 较 福建 种 源 的 低 。 因 此 在 未 来 
干旱 加 剧 背 景 下 ， 广 东 种 源 木 荷 的 生长 及 存活 可 能 受到 更 大 威胁 。 
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Abstract: In the context of global climate change, the research on eco-physiological responses to 
drought and re-watering among provenances of trees species will help to understand the effect of 
climate conditions of provenances on drought resistance of trees, further providing theoretical 
references for cultivation and management of forests in the future. In this study, Schima superba 
from two provenances in southern China were selected. Potted seedlings were subjected to 
simulated drought and re-watering conditions. Eco-physiological traits (photosynthesis traits, 
hydraulic traits, non-structural carbohydrates-NSC, proline concentrations-Pro and superoxide 
dismutase-SOD activity) of seedlings were examined. The results were as follows: (1) Under 
well-watered condition, stem xylem water potential (Vyiem), leaf relative water content (RWC), 
photosynthetic rate (Asat) and stomatal conductance (Gs) were lower in seedlings from Guangdong 
provenance compared with Fujian provenance. (2) Responses of hydraulic traits, Pro and SOD to 
drought and re-watering were consistent between the two provenances. Pxylem, RWC and Pro could 
recover to control values rapidly, while percent of stem xylem embolism and SOD could not 
recover to control values in the end; (3) 4sat was more sensitive to drought from Fujian provenance 
than Guangdong provenance, and it took more time to recover to control in Fujian provenance. (4) 
The recovery rate of NSC from Fujian provenance was faster than Guangdong provenance. 
Collectively, seedlings from both provenances could not repair their embolized xylem in the 
short-term re-watering period (30 days). Although photosynthesis rate in Guangdong provenance 
could recover to control faster than from Fujian provenance, it was lower than that from Fujian 
provenance. Furthermore, the recovery rate of NSC was slower in Guangdong provenance than 
Fujian provenance, indicating that growth and survivals of seedlings from Guangdong provenance 
may experience greater risk in future characterized with increasing drought stress. 
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intra-specific differences 


全 球 气候 变化 背景 下 , 未 来 降水 格局 将 会 发 生变 化 , 干旱 强度 与 持续 时 间 均 会 可 能 增加 
(Pachauri & Reisinger, 2014)。 和 干旱 胁迫 会 威胁 树木 的 存活 ， 进 而 引起 群落 结构 与 功能 的 改 
变 (Barros et al., 2019; Brodribb et al., 2020)。 此 外 ， 在 树木 的 生命 历程 中 ， 经 常会 出 现 多 次 
干旱 及 干旱 - 复 水 的 现象 ， 因 此 树木 也 会 通过 自身 调节 来 应 对 干旱 环境 (Gessler et al., 2020; 
BRA, 20190. 但 是 树木 响应 干旱 - 复 水 的 生理 生态 机 制 是 否 存在 种 内 差异 仍 具 有 很 大 的 不 
确定 性 。 因 此 ， 在 全 球 降水 格局 变化 背景 下 ， 研 究 树 木 对 干旱 - 复 水 的 生理 生态 响应 策略 的 
种 内 差异 ， 可 为 研究 树木 如 何 响应 干旱- 复 水 以 及 生态 模型 的 优化 提供 基础 数据 支撑 ， 也 可 
为 未 来 森林 的 经 营 与 管理 提供 理论 参考 。 

干旱 胁迫 通常 会 抑制 树木 的 生长 ,导致 叶片 水 势 与 光合 速率 降低 ，, 并 进一步 加 剧 木 质 部 
栓塞 (Yan et al., 2017; Duan et al., 2019; 吕 朝 燕 等 ，2021)。 王 时 胁迫 还 会 引起 树木 叶片 肺 氨 
NP (Pro) 的 积累 与 超 氧化 物 歧 化 酶 〈SOD ) 活性 的 增强 ， 有 助 于 缓解 水 分 亏 缺 对 植物 细胞 
造成 的 损伤 (Duan et al., 2020; Sun et al., 2020)。 此 外 ， 王 旱 胁 迫 也 会 改变 非 结 构 性 碳水 化 
合 物 (NSC) 的 含量 (He etal., 2020)。 有 研究 表明 ， 和 干旱 对 树木 NSC 的 影响 与 干旱 强度 和 
持续 时 间 有 关 , 轻 度 干 旱 下 叶片 可 溶性 糖 未 发 生 显著 变化 , 而 重度 干旱 使 叶片 可 溶性 糖 显 著 
升 高 (He et al., 2020). 

干旱 胁迫 后 树木 生理 生态 指标 的 恢复 能 力也 是 评价 树木 适应 干旱 的 重要 依据 。 其 中 , 木 
质 部 导 水 率 是 否 能 在 短期 内 恢复 以 及 恢复 能 力 的 种 间 差 异 已 成 为 近年 来 的 研究 热点 。 研 究 表 
明 ， 叶 片 水势 能够 较 快 的 恢复 至 对 照 水 平 ， 然 而 ， 与 叶片 水 势 相 比 ， 光 合 速率 与 木质 部 导 水 
率 恢复 较 慢 (Duan et al., 2019; Ruehr et al., 2019)。 此 外 ，NSC 在 维持 树木 水 力 功 能 及 茎 木 
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质 部 栓塞 修复 过 程 中 均 发 挥 着 重要 作用 , 栓塞 修复 时 往往 伴随 NSC 的 消耗 (Tomasella et al., 
2019)。 前 人 研究 发 现 , 树木 光合 与 水 分 生理 指标 对 干旱 - 复 水 的 响应 不 仅 因 物 种 不 同 而 存在 
差异 ， 同 一 物种 不 同 分 布地 或 种 源 对 干旱 - 复 水 的 响应 也 存在 差异 〈 刘 菲 等 ,2018; 陈 梦 园 等 ， 
2019)， 如 研究 发 现 福 建 种 源 的 油 杉 的 抗旱 性 大 于 贵州 种 源 的 油 杉 〈 刘 菲 等 ，2018)。 然 而 ， 
树种 不 同 种 源 的 生理 生态 指标 的 旱 后 恢复 能 力 是 否 有 差异 仍 不 清楚 , 特别 是 木质 部 导 水 率 恢 
复 的 种 内 差异 仍 鲜 有 报道 。 
Kif (Schima superba) 是 山茶 科 、 木 和 荷 属 大 乔木 ， 在 我 国 福建 、 江 西 、 湖 南 、 广 东 等 
南方 地 区 广泛 分 布 ， 是 亚热带 常 绿 阔 叶 林 的 优势 树种 ， 也 是 绿化 、 造 林 常 用 树种 。 此 外 ， 木 
荷 也 是 良好 的 防火 树种 ， 可 与 其 他 树木 进行 混 种 ， 也 可 单独 种 植 作 为 防火 林带 。 然 而 ， 不 同 
种 源 的 木 荷 对 干旱 - 复 水 的 生理 生态 响应 差异 还 不 清楚 。 以 往 的 研究 发 现 ， 植 物 的 抗旱 能 
与 当地 气候 条 件 〈( 如 年 均 降雨 量 ) 有 关 〈Liang et al., 2019)， 说 明 植 物 对 原生 地 气候 条 件 具 
有 一 定 的 适应 性 ， 并 且 不 同 种 源 的 植物 对 干旱 的 响应 可 能 存在 差异 。 因此， 本 研究 选取 来 自 
具有 一 定 气 候 差 异 的 两 个 木 荷 种 源 作 为 研究 对 象 , 通过 盆栽 控制 干旱 与 复 水 条 件 ， 研究 两 个 
种 源 木 荷 幼苗 对 干旱 - 复 水 的 生理 生态 响应 。 我 们 提出 的 假设 为 : 两 个 种 源 木 荷 的 气体 交换 
与 水 力 特征 对 干旱 - 复 水 的 响应 存在 差异 ， 其 中 降水 量 低 的 种 源 具 有 更 强 的 抗旱 性 。 


1 材料 与 方法 
1.1 实验 材料 与 设计 


本 实验 在 南昌 工程 学 院 瑶 湖 校区 C116901'50.16" E, 2894117.12" N ) 开展 ， 该 地 区 
盟 于 亚热带 季风 气候 ， 年 均 降 雨量 为 1 600 mm 至 1 700 mm (4 一 6 月 占 509978, 7—9 月 
占 19% 左 右 )。 从 福建 尤 溪 九 和 牛山 自 然 保 护 区 〈118?01'$8" 一 118"07'16" 卫 、26?03'37" 一 
26*06'59" NO 与 广东 从 化 陈 禾 洞 自然 保护 区 (113?49'30" 一 114?01'30" E, 23°43'02"—23°48'10" 
NO 两 地 分 别 采 集 木 荷 种 子 ， 两 个 种 源 地 的 年 均 降 水 量 分 别 为 1 665 mm 与 1 801 mm, I 
温 分 别 为 19.6 C 22.8 C. 2018 4E 4 月 份 对 种 子 进 行 播种 ，2019 年 3 月 份 ， 将 幼苗 移 栽 
至 7.6L 的 花 盆 中， 每 盆 1 株 ， 盆 栽 所 用 土壤 为 砖 红 坟 。 然 后 将 所 有 盆栽 搬 至 遮 雨 棚 (20 m 
长 x4 m 宽 x3 m 高 ) 下 , 进行 自然 生长 。 遮 雨 棚 顶部 所 用 材料 为 透明 PVC 板 , 遮光 率 为 1596, 
四 周 通风 良好 。 实验 开始 前 所 有 盆栽 的 土壤 保持 在 田间 持 水 量 , 并 日 每 周 向 土壤 施 可 溶性 营 
养 肥 料 〈( 施 可 得 园艺 肥料 有 限 公 司 ， 武 汉 产 ，N 宇 30 g'L-1，P205 14 gL-*, KzxOZ16gL', 
FeZ0.14 gL1，Mn 宇 0.06 gL!) 的 稀释 液 1 次 ， 每 次 200 mL， 使 幼苗 保持 良好 生长 。 
待 幼苗 生长 4 个 月 后 ， 每 个 种 源 选取 长 势 良 好 、 高 度 一 致 的 幼苗 SO 株 ， 作 为 本 实验 的 
研究 对 象 。 实 验 设 置 2 个 水 分 处 理 : 
(1) 对 照 : 选取 20 株 幼苗 ， 实 验 期 间 保持 土壤 湿度 在 田间 持 水 量 ; 
(2) 干旱 - 复 水 : 每 个 种 源 剩 余 的 30 株 幼苗 ， 在 实验 处 理 开 始 后 不 浇 水 ， 使 士 壤 自然 
变 干 。 期间 监测 茎 木质 部 水 势 变 化 情况 ， 当 水 势 达到 前 期 研究 测定 的 木质 部 导 水 率 曲 线 预测 
当 茎 木质 部 栓塞 达到 88% 时 ( 即 木 质 部 导 水 率 下 降 8890, 通常 表示 严重 干旱 (Uril et al., 2013; 
Duan et al., 2021)) 的 水 势 附 近 时 ， 收 制 样品 ， 并 测定 茎 木质 部 栓塞 程度 (方法 见 1.2.2)。 
当 茎 木质 部 栓塞 程度 达到 88% 左 右 时 ， 对 所 有 幼苗 进行 复 水 ， 使 土壤 湿度 达到 并 保持 在 田 
间 持 水 量 ， 直 到 实验 结束 。 
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1.2 指标 测定 方法 


1.2.1 叶片 气体 交换 参数 测定 


使 用 Li-6400 便携 式 气 体 交 换 系 统 (LI-Cor Inc, Lincoln, NE, USA) 测定 植物 的 气体 交 
换 参 数 。 分 别 于 干旱 的 第 0、 第 2、 第 4、 第 5 和 第 6 天 及 复 水 后 的 第 3、 第 7 和 第 15 天 的 
EF 9:00 一 11:00 对 气体 交换 参数 进行 测定 。 每 个 种 源 的 每 个 处 理 选取 4 株 幼苗 《每 株 选取 
1 片 当年 生成 熟 叶片 ) 测定 叶片 饱和 光 强 光合 速率 (Asa, umol * m2?2，s-!)、 气 孔 导 度 (Gs, 
mol * m?-s!) 、 蒸 腾 速 率 (E, mmol-m? * s!) 。 光 源 采 用 人 工 红 蓝 光源 (6400-2B) ， 光 强 设置 为 
1 500 humolm-2.s1， 二 氧化 碳 浓 度 设 为 400 umolmolL1， 空 气温 度 控 制 在 〈31.1+0.2) C, 4H 
对 湿度 控制 在 6096-8096. 


1.2.2 水 力 特 征 参数 测定 


(1) 水 势 
> 于 正午 测定 茎 木质 部 水 势 ， 测 定之 前 用 保鲜 膜 与 锡 箱 纸 包 裴 叶片 (保鲜 膜 在 内 , DITS 
ev 在 外 ) 1hn 以 上 ， 以 保证 叶片 与 木质 部 之 间 的 水 势 平 衡 〈 即 可 以 用 此 时 的 叶片 水 势 代 蔡 茎 木 
质 部 水 势 )。 然 后 采集 叶片 于 自封 袋 中 并 放 入 保温 箱 内 保存 ， 带 回 实验 室 。 利 用 PMS-Model 
e 1505D 数 显 便携 式 植物 水 势 压力 室 (PMS instruments, Corvalis, Oregon USA) 测定 干旱 的 第 
e 0、 第 4、 第 6、 第 7、 第 9 天 与 复 水 后 的 第 3 和 第 7 d 的 茎 木质 部 水 势 (gwen, MPa)。 每 个 
O) 种 源 的 每 个 处 理 选取 4 株 幼苗 〈 每 株 选取 2 片 当年 生成 熟 叶 片 )。 


(2) 叶片 相对 含水 量 


叶片 从 校 条 上 取 下 后 ， 称 量 叶片 鲜 重 。 然 后 于 水 下 用 剪刀 剪 掉 一 段 叶 柄 ,在 黑暗 处 将 叶 
柄 浸没 于 水 中 12 h， 待 叶片 充分 吸收 水 分 后 ， 将 叶片 取出 , 用 纸巾 控 干 表面 水 分 ， 称 量 叶片 
饱和 鲜 重 。 然 后 将 叶片 放 入 70 烘箱 中 烘 至 恒 重 ， 称 取 叶 片 干 重 。 叶 片 相对 含水 量 =〔 叶 
片 鲜 重 一 叶片 干 重 ) /叶片 饱和 鲜 重 一 叶片 干 重 )〉x100%。 叶 片 相对 含水 量 的 测定 时 间 与 
水 势 测定 同步 。 
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(3) 茎 木质 部 栓塞 程度 


将 盆栽 放 入 装 满 水 的 水 桶 中 ， 于 水 下 用 村 剪 将 茎 取 下 ,用 封口 膜 将 切口 缠 紧 ， 然 后 迅速 
将 茎 的 下 端 浸没 于 另 一 水 桶 中 并 用 黑色 塑料 袋 量 住 。 为 了 减少 人 为 因素 造成 的 木质 部 栓塞 ， 
将 样品 带 到 实验 室 后 ， 于 水 下 从 蕉 底部 剪 掉 $ cm， 并 用 黑色 塑料 袋 罩 住 整个 植株 一 小 时 左 
右 〈《 茎 底部 依然 浸没 于 水 中 )， 使 木质 部 张力 释放 CWheeler et al., 2013 )。 待 叶片 水 势 恢复 
至 大 于 -1 MPa 时 ， 取 5 一 10 cm 长 的 茎 〈Creek et al., 2018)， 用 XYLEM 木质 部 栓塞 测量 仪 
测定 茎 木质 部 初始 导 水 率 〈 此 过 程 中 茎 木质 部 始终 被 水 浸没 )。 随 后 用 100 KPa 的 压力 冲洗 
木质 部 (大 约 30 min)， 当 木质 部 末端 不 再 有 气泡 出 现时 ,停止 冲洗 ， 然 后 用 XYL'EM 木质 
部 栓塞 测量 仪 测定 茎 木质 部 的 最 大 导 水 率 ( 此 过 程 中 茎 木质 部 始终 被 水 浸没 )。 测 定 导 水 率 
与 冲洗 木质 部 所 用 溶液 为 2 mM 的 KC 溶液 ， 测 定 导 水 率 时 的 压力 梯度 为 5.4 KPa。 栓 塞 程 
度 =( 最 大 导 水 率 一 初始 导 水 率 ) /最 大 导 水 率 X100%， 具 体 实验 方法 参照 (Cochard et al., 
2002)。 本 研究 中 分 别 测定 了 复 水 后 的 第 0 天 与 第 30 天 的 茎 木质 部 栓塞 程度 , 每 个 种 源 的 每 
个 处 理 选取 3~4 株 幼 苗 的 茎 进行 测定 。 
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1.2.3 生化 指标 测定 


非 结 构 性 碳水 化 合 物 (包括 可 溶性 糖 与 淀粉 ) 含量 的 测定 采用 “ 恩 酮 法 ”。 将 复 水 后 的 第 
0 d( 即 干旱 临界 点 ) 与 30 d 的 植物 各 器 官 样品 烘 干 并 磨 成 粉末 , 分 别称 取 0.05 g 于 15 mL 离 
LER, MA 4 mL 80% 的 酒精 ， 洲 涡 震 荡 。 然 后 置 于 80 'C 水 浴 锅 中 加 热 30 min， 待 冷却 后 
以 10 000 r min! 离心 8 min， 收 集 上 清 液 于 15 mL 离心 管 中 〈 重 复 3 次 )。 上 层 清 液 用 于 可 
溶性 糖 的 测定 ， 下 层 残 酒 用 于 淀粉 的 测定 〈 王 德 福 ，2019)。 每 个 种 源 的 每 个 处 理 选取 4 片 
当年 生成 熟 叶 片 进行 测定 。 
且 氨 酸 含量 的 测定 采用 酸性 节 三 酮 显 色 法 〈( 李 合生 等 ，2000)。 超 氧化 物 歧化 酶 活性 的 
测定 采用 和 毛 蓝 四 唑 比 色 法 (Giannopolitis & Ries, 1977)。 每 个 种 源 的 每 个 处 理 选 取 4 片 当 年 
生成 熟 叶 片 进行 测定 。 


1.3 数据 处 理 


首先 对 数据 进行 正 态 性 及 方差 齐 性 检验 ， 如 果 不 符合 ， 则 进行 数据 转换 。 再 利用 SPSS 
19.0 (SPSS Inc. USA) 对 指标 进行 单 因 素 方差 分 析 ， 通 过 Duncan 法 进行 数据 之 间 的 差异 显著 
性 检验 。 利 用 重复 度量 来 检验 种 源 、 水 分 与 时 间 对 各 指标 的 影响 。 所 有 结果 中 P<0.05 即 显 
著 ， 采 用 Sigmaplot 12.5 作 图 。 图 中 所 有 结果 均 为 平均 值 土 标准 误 C xts)。 


2 结果 与 分 析 


2.1 两 个 种 源 木 荷 幼苗 对 干旱 胁迫 的 生理 生态 响应 


2.1.1 水 力 特征 


由 图 1 分 析 可 知 ， 干 时 胁迫 下 ， 两 个 种 源 木 茶叶 片 相对 含水 量 (RWO 与 茎 木质 部 水 
势 Os 均 星 下 降 趋 势 。 在 干旱 的 第 4 天 ，Wyion 均 显 著 低 于 对 照 水 平 。 干 旱 的 第 6 K, 
RWC 均 显著 低 于 对 照 水 平 。 干旱 的 第 9 天 〈 复 水 OD 时 ，WWyen 均 已 远 低 于 对 照 水 平 ， 则 
a 中 福建 种 源 木 荷 的 于 ye 降 至 -2.4 MPa， 广 东 种 源 木 荷 的 gwen 降 至 -2.5 MPa。 此 外 ， 干 旱 的 
第 9》 天， 福建 与 广东 两 个 种 源 木 荷 的 茎 木质 部 栓塞 程度 PLC， 分别 为 94%、90%) 均 已 达 
到 88% 左 右 ， 达 到 复 水 临界 点 (图 4)。 在 对 照 条 件 下 ， 广 东 种 源 木 荷 的 gwen 与 RWC 比 福 
建 的 低 。 


~ 
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一 9 一 福建 -对 照 FJ-Control A 
一 0 一 福建 - T FI-Drought 
| —€— 广东 -对照 GD-Control 
—A 广东 -干旱 GD-Drought 


相对 含水 量 RWC (29) 
P 
o 


时 间 Time (d) 


一 人 一 福建 -对 照 FJ-Control B 
一 0 一 福建 -下 早 FI-Drought 
| —v— 广东 -村 有 照 GD-Control 
一 全 一 广东 - 干 车 GD-Drought 


EARKI ylem (MPa) 


0 2 4 6 8 10 
叶 间 Time (d) 

EK, SATARKA AERE T (P0.05); KE 

Different letters indicate significant differences at each sampling time (P < 0.05). 

The same below. 


图 1 两 个 种 源 木 荷 叶片 相对 含水 量 (RWC) ARARA Prym) 对 干旱 胁迫 的 响应 
Fig. 1 Responses of leaf relative water content (RWC) and stem xylem water potential (V yia) to 
drought stress 


24.2 光合 特征 


由 图 2 分析 可 知 ， 干 旱 胁 迫 下 ， 福 建 种 源 木 荷 的 光合 速率 (4sw)、 气 孔 导 度 G) RR 
腾 速 率 CE) 较 广 东 种 源 的 先 下 降 , 于 干旱 胁迫 的 第 4 天 起 , 叶片 的 Asan Gs Z E (5.99, 0.06, 
1.67) 均 显著 低 于 对 照 水 平 11.64、0.19、3.93 )。 而 广东 种 源 的 木 荷 ， 干 旱 胁迫 的 第 6 RE, 
叶片 的 Asas Gs Æ E (0.16, 0.01 与 0.27) 均 显 著 低 于 对 照 水 平 (2.66, 0.03. 0.900 (图 2)。 
此 外 ， 在 对 照 条 件 下 ， 广 东 种 源 木 荷 叶片 的 Asan Gs 始终 处 于 较 低 水 平 ， 并 远 低 于 福建 种 源 
的 木 荷 。 
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2 两 个 种 源 木 荷 幼苗 叶片 光合 特征 对 干旱 胁迫 的 响应 
Fig.2 Response of leaf photosynthetic traits to drought stress 


一 9 一 福建 -对 照 
一 0 一 福建 -十 早 
一 9 一 广东 对 照 
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FJ-Control A 
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GD-Control 

GD-Drought 


时 间 Time (d) 


FJ-Control B 
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GD-Control 
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a a 


b 
E37 bc 
C 
1 1 h 1 1 1 1 
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时 间 Time (d) 
一 9 一 视 建 -对 照 【J-Control C 
一 0 一 福建 -干旱 KJ-Drought 
一 vy 一 广东- 对照 GD-Control 
一 人 A 一 广东 -干旱 GD-Drought a 


1 2 3 4 5 6 7 
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表 1 种 源 、 水 分 与 时 间 对 木 荷 幼苗 各 指标 影响 的 双 因 素 重 复 度 量 方差 分 析 


Table 1 Summary of two-way repeated measures ANOVA on provenances, water and time on 


parameters of Schima superba seedlings 


指标 种 源 水 分 时 间 种 源 x 水 分 。 种 源 x 时 间 ”水 分 x 时 间 ”种 源 x 水 分 x 时 间 
Parameter Provenance Water Time Provenance Provenance Water x Provenance x 
x Water x Time Time Water x Time 
饱和 光 强 下 光合 速率 Asa P « 0.001 0.002 « 0.001 0.031 0.001 0.001 0.008 
F 138.793 19.451 22.014 6.551 8.089 8.101 4.834 
气孔 导 度 G; P < 0.001 0.002 < 0.001 0.020 < 0.001 0.003 0.006 
F 103.662 18.309 21.152 7.971 12.294 6.134 5.106 
蒸腾 速率 E P « 0.001 0.001 0.020 0.019 0.139 0.022 0.037 
F 99.300 24.287 3.865 8.198 1.994 6.251 5.055 
相对 含水 量 RWC P 0.007 0.004 « 0.001 0.358 0.045 « 0.001 0.018 
F 10.499 12.564 46.168 0.915 4.507 82.032 6.533 
SERA ABIKA Ven, P « 0.001 « 0.00 « 0.001 0.633 « 0.001 « 0.001 « 0.001 
F 38.274 27.436 . 276.840 0.239 11.539 276.336 12.029 
茎 木质 部 栓塞 程度 PLC P 0.705 « 0.00 0.915 0.948 0.216 0.695 0.746 
F 0.151 280.703 0.012 0.005 1.747 0.163 0.111 
MAR Pro P « 0.001 « 0.00 « 0.001 0.975 « 0.001 « 0.00 0.278 
, F 1897.788 81.323 9.125 0.001 7.856 15.707 1.335 
( 3) 超 氧 化 物 歧化 酶 SOD P < 0.001 < 0.00 0.524 < 0.001 0.025 < 0.00 < 0.001 
| F 1859.340 2892.839 0.760 1325.394 3.499 14.862 15.800 
叶 可 溶性 糖 Leaf SS P 0.154 « 0.00 0.012 « 0.001 « 0.001 « 0.00 « 0.001 
F 2.313 235.704 8.805 95.891 38.968 26.530 40.469 
叶 淀粉 Leaf ST P « 0.001 « 0.00 « 0.001 « 0.001 0.879 « 0.00 0.021 
F 168.074 28.508 ^ 109.934 47.019 0.024 118.815 7.008 
叶 非 结构 性 碳水 化 合 物 P « 0.001 « 0.00 « 0.001 « 0.001 0.002 < 0.00 < 0.001 
Leaf NSC F 117.125 144.797 51.528 107.082 16.007 71.658 30.023 
茎 可 溶性 糖 Stem SS P « 0.001 « 0.00 0.086 « 0.001 0.001 0.079 « 0.001 
F 121.048 82.654 3.486 58.977 21.316 3.679 23.075 
ZEH) Stem ST P « 0.001 « 0.00 0.430 0.219 0.001 0.777 0.003 
F 27.200 34.107 0.666 1.682 17.804 0.084 13.381 
茎 非 结 构 性 碳水 化 合 物 P < 0.001 < 0.00 0.207 < 0.001 < 0.00 0.356 0.001 
Stem NSC F 273.476 240.338 1.778 76.193 24.465 0.920 21.142 
根 可 溶性 糖 Root SS P < 0.001 < 0.00 0.238 0.002 < 0.00 0.486 < 0.001 
F 205.299 24.501 1.557 15.896 37.269 0.519 32.390 
根 淀粉 Root ST P « 0.001 « 0.00 « 0.001 « 0.001 « 0.00 « 0.001 « 0.001 
F 47.322 780.765 286.678 130.698 237.255 152.426 173.745 
根 非 结构 性 碳水 化 合 物 P « 0.001 « 0.00 « 0.001 « 0.001 « 0.00 « 0.001 « 0.001 
Root NSC F 320.464 569.509 — 176.782 133.717 297.953 117.898 228.152 
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2.2 两 个 种 源 木 荷 幼苗 对 旱 后 复 水 的 生理 生态 响应 
2.2.1 水 力 特 征 


复 水 后 ， 两 个 种 源 木 荷 的 四 wem 与 RWC 均 升 高 ， 于 复 水 后 的 第 3 天 起 ，Yyem 5 RWC 
均 恢 复 至 对 照 水 平 〈 图 3)。 但 广东 种 源 的 木 荷 用 wem 与 RWC 均 显 著 低 于 福建 种 源 的 木 荷 。 
种 源 对 用 wemn 与 RWC 产生 显著 影响 〈 表 1 )。 


E 
z 
E 
x 
x 
R 
* 
L3 
x 
D 
福建 -对 由 FEJ-Control 
ZZ) W-K Fl-Re-watering 
IX GD-Control 
OZA K-K GD-Re-watering 
-2.0 ] 1 
E: 7 
时 间 Time (d) 
140 
dE-AfIE FJ-Control B 
UZiBs-H.K FJ-Re-watering 
120 广东 -对 照 GD-Control 
CZA J) -HK GD-Re-watering 
g B b 
B 
* 
S 
E: 


时 间 Time (d) 
3 两 个 种 源 木 荷 幼苗 芭 木 质 部 水 势 Poen) 与 叶片 相对 含水 量 (RWC) 对 旱 后 复 水 
的 响应 


Fig. 3 Response of stem water potential (xyvem) and relative water content (RWC) to re-watering 

相对 于 用 wem 与 RWC， 茎 木质 部 栓塞 程度 PLC) 恢复 较 慢 。 复 水 的 第 30 天 ， 福 建 与 
广东 种 源 木 荷 的 PLC《 分 别 为 83% 与 93% ) 仍 显 著 高 于 对 照 水 平 (分 别 为 23% 与 30%)， 表 
明 茎 木质 部 栓塞 未 恢复 (图 4)。 复 水 的 第 0 天 与 第 30 天 ， 在 对 照 与 复 水 条 件 下 ， 两 个 种 源 
的 PLC 之 间 均 不 存在 显著 差异 。 
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福建 -对 照 FJ-Control 
| CZA 福建 - 复 水 TJ-Re-watering 
E R-X GD-Conirol 
120 上 ZAA JA SUK GD-Re-watering 


zd 80H 


某 木 质 部 栓 崇 程度 PLC (%) 
3 
SSSH» 


c 


30 


时 间 Time (d) 


图 4 两 个 种 源 木 荷 幼苗 茎 木质 部 栓塞 程度 对 旱 后 复 水 的 响应 


Fig.4 Response of stem xylem embolism to re-watering 


2.2.2 光合 特征 


复 水 后 ， 福 建 种 源 的 木 荷 叶 卢 的 4st、G 与 五 均 呈 现 上 升 的 趋势 ， 于 第 15 天 均 恢复 至 
对 照 水 平 ( 图 5)。 对 于 广东 种 源 的 木 荷 ， 复 水 的 第 3 天 ， 叶 片 的 4st、Gs 与 瓦 均 恢复 至 对 
照 水 平 ， 但 随 着 复 水 的 进行 ,叶片 的 Asan Gs 出 现 小 幅 波动 (图 5)。 总 体 分 析 ， 两 个 种 源 木 
荷 中 ,广东 种 源 木 荷 叶片 的 光合 特征 恢复 较 快 。 种 源 对 叶片 Asa G K E PEREKI CR 
1)。 
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5 两 个 种 源 木 荷 幼苗 光合 特征 对 旱 后 复 水 的 响应 


Fig. 5 Response of photosynthetic traits to re-watering 


2.2.3 生化 特征 
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由 图 6 分 析 可 知 ， 复 水 后 ， 福 建 种 源 的 木 荷 的 根 、 茎 与 叶 的 可 溶性 糖 (SS)、 淀 粉 CSTO 
以 及 非 结 构 性 碳水 化 合 物 NSO 含量 均 升 高 ， 并 恢复 至 或 高 于 对 照 水 平 。 与 福建 种 源 木 荷 


不 同 ， 广 东 种 源 的 木 荷 茎 与 根 的 SS、 


ST 以 及 NSC 含量 均 降低 ， 叶 片 的 ST 与 NSC REE 


升 高 趋势 (图 6)， 但 各 器 官 NSC 含量 仍 显 著 低 于 对 照 水 平 。 种 源 对 叶片 ST、NSC 及 根茎 
SS. ST 5 NSC 产生 显著 影响 CX 1)。 
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6 两 个 种 源 木 荷 各 器 官 非 结构 性 碳水 化 合 物 含量 对 旱 后 复 水 的 响应 
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Fig. 6 Response of non-structural carbohydrates content in each organ to re-watering 

复 水 后 ， 两 个 种 源 木 荷 叶片 的 超 氧化 物 歧 化 酶 SOD ) SMAR (Pro) 表现 出 一 致 的 
变化 。 其 中 SOD 活性 逐渐 升 高 ， 但 仍 显 著 低 于 对 照 水 平 〈 图 7)。Pro 含量 逐步 降低 ， 于 第 
15 天 恢复 至 对 照 水 平 〈 图 7)。 种 源 对 叶片 Pro 与 SOD 产生 显著 影响 〈 表 1). 
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Fig. 7 Response of superoxide dismutase activity and proline content to re-watering 


3 讨论 与 结论 


3.1 两 个 种 源 木 荷 幼苗 对 干旱 胁迫 的 生理 生态 响应 


通常 在 干旱 胁迫 下 ， 植 物 水 势 与 相对 含水 量 会 降低 ， 葵 木质 部 栓塞 程度 显著 升 高 
CRehschuh et al., 2020; José et al., 2018)。 本 研究 也 发 现 ， 干 旱 胁迫 显著 降低 了 两 个 种 源 木 
荷 茎 木质 部 水 势 与 叶片 相对 含水 量 ， 葵 木质 部 栓塞 程度 显著 升 高 。 此 外 ， 木 荷 时 片 的 气孔 导 
度 、 光 合 速率 与 蒸腾 速率 也 随 干 旱 的 进行 而 降低 ， 与 以 往 其 他 的 研究 结果 类 似 《〈 陈 梦 圆 等 ， 
2019; 邓 秀 秀 等 ，2020)。 但 在 本 研究 中 ， 福 建 种 源 木 荷 的 光合 速率 、 气 孔 导 度 及 蒸腾 速率 
对 干旱 更 敏感 ， 较 广东 种 源 的 先 下 降 ， 有 助 于 减少 水 分 的 散失 。 两 个 种 源 木 荷 的 光合 生理 对 
干旱 的 响应 存在 差异 ， 可 能 与 两 个 种 源 地 的 年 均 降 雨量 (福建 的 年 均 降雨 量 低 于 广东 地 区 ) 
9 关 ， 是 植物 适应 生境 的 一 种 策略 (Liang etal., 2019)。 非 结构 性 碳水 化 合 物 能 够 反映 植物 
的 碳 平 衡 状态 ( 郑 云 普 等 ，2014)。 干 旱 胁迫 过 程 中 ， 当 树木 的 呼吸 消耗 的 能 量 高 于 光合 速 
率 累 积 的 能 量 时 ， 则 会 引起 树木 体内 非 结构 性 碳水 化 合 物 的 降低 (McDowell, 2011)， 进 一 
步 干旱 将 可 能 导致 矶 饥饿 的 发 生 。 在 本 研究 中 ,干旱 胁迫 显著 降低 了 两 个 种 源 木 荷 叶片 、 葵 
与 根 的 可 溶性 糖 、 尝 粉 及 非 结 构 性 碳水 化 合 物 浓 度 , 表明 干旱 胁迫 下 植物 体 处 于 负 的 碳 平衡 
状态 。 在 各 器 官 中 ,福建 种 源 的 木 荷 根 的 非 结构 碳水 化 合 物 降 低 最 多 ， 而 广东 种 源 的 木 荷 时 
的 非 结 构 性 碳水 化 合 物 降低 最 多 ， 说 明和 干旱 胁迫 对 树木 非 结 构 性 碳水 化 合 物 的 影响 因 器 官 、 


种 源 的 不 同 而 存在 差异 〈Li et aL, 2018. 

当 植 物 遭 受 干 旱 胁迫 时 , 细胞 内 的 且 氨 酸 含量 通常 会 升 高 以 调节 渗透 ,， 并 对 酶 、 蛋 白质 
起 保护 作用 (Sun et al., 2020). EIR (2018) AIL, 干旱 胁迫 下 ， 桢 楠 (Phoebe zhennan) 
幼苗 叶 厂 的 腿 氨 酸 含量 显著 升 高 , 本 研究 也 发 现 两 个 种 源 木 答 的 叶片 且 氨 酸 含量 均 显 著 升 高 
以 应 对 干旱 胁迫 。 干旱 胁迫 还 会 引起 植物 体 活 性 氧 的 增加 , 活性 氧 的 存在 不 仅 会 对 植物 的 光 
合 系统 产生 不 利 影响 ， 还 会 造成 细胞 的 脂 质 过 氧化 与 细胞 死亡 CXu et al., 2010; Sun et al., 
2020; )。 而 植物 会 通过 增强 活性 氧 清除 酶 的 活性 ， 如 超 氧 化 物 歧化 酶 来 清除 过 多 活性 氧 ， 减 
少 对 植物 的 伤害 (Xu etal., 2010; 刘 菲 等 ，2018)， 但 也 有 研究 发 现 干旱 胁迫 使 超 氧化 物 歧 
化 酶 活性 降低 (Zhang etal., 2017; 吴 玲 等 ，2017)。 本 研究 中 干旱 胁迫 下 叶片 的 超 氧化 物 歧 
化 酶 活性 显著 降低 ， 可 能 是 木 荷 叶片 超 氧 化 物 歧化 酶 的 活性 容易 遭 到 活性 氧 的 破坏 而 下 降 


( 吴 志 华 等 ，2004; 吴 玲 等 ，2017)。 


3.2 两 个 种 源 木 荷 幼苗 对 旱 后 复 水 的 生理 生态 响应 


干旱 复 水 后 , 植物 水 分 状态 与 细胞 膀 压 恢复 , 有 助 于 后 期 代谢 的 恢复 (Ruehr et al., 2019). 
在 本 研究 中 , 两 个 种 源 木 荷 的 茎 木质 部 水 势 与 叶片 相对 含水 量 均 于 复 水 后 的 第 3 天 恢复 至 对 
照 水 平 , 表明 两 个 种 源 木 荷 的 枝条 与 叶片 具有 同样 的 恢复 水 分 状态 的 能 力 (Yan et al., 2017). 
复 水 后 ， 叶 片 相 对 含水 量 快速 恢复 表明 木质 部 仍 具 有 水 分 运输 能 力 〈Ruehr et al., 2019)。 相 
比 于 相对 含水 量 与 水 势 而 言 ， 两 个 种 源 木 荷 叶片 的 光合 速率 、 气 孔 导 度 的 恢复 较为 滞后 ， 可 
能 由 于 脱落 酸 (Duan et al., 2020)、 乙 烯 〈Yao et al., 2020) 的 抑制 作用 引起 。 本 研究 还 发 现 ， 
广东 种 源 木 荷 叶片 的 光合 速率 恢复 速率 高 于 福建 种 源 的 木 荷 , 表明 不 同 种 源 木 荷 叶片 的 光合 
速率 对 复 水 的 响应 存在 差异 。 两 个 种 源 木 荷 叶片 气体 交换 参数 恢复 速率 不 一 致 可 能 与 以 下 原 
因 有 关 。 首先 ,以 往 研究 发 现 叶片 导 水 率 在 旱 后 的 恢复 能 力 会 影响 气体 交换 参数 的 恢复 能 力 
(Blackman et al, 2009)， 因 此 ， 我 们 推测 本 研究 中 两 个 种 源 木 荷 的 气体 交换 参数 的 旱 后 恢 
复 能 力 的 差异 与 它们 叶片 导 水 率 的 恢复 有 关 。 其次, 脱落 酸 与 乙酸 会 对 气体 交换 参数 的 恢复 
产生 影响 (Duan et al., 2020; Yao et al., 2020)， 本 研究 中 两 个 种 源 木 荷 的 气体 交换 参数 的 旱 
后 恢复 能 力 的 差异 可 能 与 植物 体内 的 激素 水 平 有 关 。 因 此 ,在 未 来 的 研究 中 ， 需 要 考虑 叶片 
V 导 水 率 与 激素 (如 脱落 酸 ) 水 平 在 复 水 后 的 变化 情况 ， 为 解释 植物 气体 交换 对 复 水 响应 的 种 
= 间 差异 提供 新 的 机 制 。 
T 干旱 复 水 后 , 植物 可 以 通过 木质 部 栓塞 修复 或 长 出 新 的 木质 部 进而 恢复 导 水 率 (Cardoso 
"x et al., 2020), 但 木质 部 栓塞 修复 所 需 时 间 往 往 高 于 长 出 新 的 木质 部 所 需 时 间 CBrodribb et al., 
2010; Martorell et al., 2014)。 本 研究 发 现 复 水 30 d 后 ， 两 个 种 源 木 荷 茎 木质 部 栓塞 程度 仍 显 
著 高 于 对 照 水 平 , 表明 复 水 后 茎 木质 部 栓塞 未 修复 至 对 照 水 平 ,可 能 需要 更 长 时 间 的 修复 或 
通过 长 出 新 的 木质 部 进行 导 水 率 的 恢复 。 此 外 ， 复 水 30 d 后 福建 种 源 的 木 荷 的 各 器 官 的 非 
结构 性 碳水 化 合 物 逐 步 恢复 至 或 超过 对 照 水 平 ， 而 广东 种 源 的 木 荷 呈 相反 趋势 。 非 结构 性 碳 
水 化 合 物 对 复 水 后 导 水 率 的 恢复 具有 重要 贡献 , 可 以 提供 渗透 调节 物质 与 能 量 (Tomasella et 
al,2019)。 因 此 ， 相 比 于 福建 种 源 的 木 荷 ， 广 东 种 源 的 木 荷 较 低 的 非 结构 性 碳水 化 合 物 浓 度 
可 能 不 利于 后 期 茎 木质 部 导 水 率 的 恢复 。 复 水 后 ， 随 着 叶片 相对 含水 量 的 提高 ,植物 体内 渗 
透 调 节能 力 逐 渐 降低 ( 周 欢 欢 等 ，2019)。 本 研究 也 发 现 复 水 后 两 个 种 源 木 荷 的 叶片 有 捕 氨 酸 
含量 逐步 降低 , 并 恢复 至 对 照 水 平 。 而 两 个 种 源 木 荷 叶片 的 超 氧化 物 歧化 酶 活性 均 逐 步 升 高 ， 
可 能 原因 是 活性 氧 在 复 水 后 减少 ， 进 而 对 超 氧 化 物 歧化 酶 的 破坏 降低 〈 吴 志 华 等 ，2004; 
Loreto & Becana 2007). 
KARME TAARE ERES OG EHE. ZKZJRHüE. NSC Hex RE EE UU 
物 歧化 酶 在 极端 干旱 〈 茎 木质 部 导 水 率 下 降 88% 左 右 ) 及 复 水 中 的 变化 情况 。 研 究 结 果 
表明 CIO 两 个 种 源 木 荷 均 通过 关闭 气孔 与 提高 且 氨 酸 含 量 来 响应 干旱 胁迫 ;〈2 ) 两 个 种 源 
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木 荷 的 茎 木质 部 水 势 、 叶 片 相对 含水 量 、Pro、SOD 以 及 茎 PLC 对 干旱 复 水 的 响应 呈 一 致 趋 
A, HHZ PLC 在 复 水 30 d 后 未 恢复 至 对 照 水 平 ; G) 福建 种 源 木 荷 的 光合 速率 较 广 东 种 
源 的 先 下降 ， 且 复 水 后 恢复 至 对 照 水 平 需要 更 长 时 间 ; CAD 福建 种 源 木 荷 的 NSC 的 恢复 速 
率 高 于 广东 种 源 。 综 上 所 述 , 在 未 来 干旱 加 剧 背 景 下 ,福建 与 广东 种 源 木 荷 均 不 能 通过 短期 
复 水 〈30 d) 来 修复 被 栓塞 的 木质 部 。 尽 管 广东 种 源 木 荷 的 光合 速率 能 够 更 快 的 恢复 至 对 照 
水 平 ， 但 其 光合 速率 低 于 福建 种 源 的 木 荷 ， 并 且 其 NSC 的 恢复 能 力 较 福建 种 源 的 低 。 因 此 
在 未 来 干旱 加 剧 背景 下 ， 广 东 种 源 木 荷 的 生长 及 存活 可 能 受到 更 大 威胁 。 
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